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Abstrakt 
V rostlinných kořenech se v průběhu života rostlin vytváří několik významných anatomických 
struktur, jejichž přítomnost je klíčová pro fungování kořenového systému a přežití rostlin 
v proměnlivých podmínkách prostředí. Mezi tyto struktury, díky kterým se rostliny mohou 
adaptovat na různé stresové faktory stanoviště, patří apoplastické bariéry tvořené buňkami 
endodermis a exodermis. V těchto buněčných vrstvách dochází k modifikaci buněčné stěny. 
Těmito modifikacemi jsou Casparyho proužky a suberinové lamely, které blokují apoplastický 
transport a jsou nezbytné pro selektivní příjem látek. Druhou strukturou, jejíž přítomnost 
v kořenech je spojována především s růstem v zaplavených půdách, je aerenchym neboli 
pletivo obsahující velké množství mezibuněčných prostor. Kromě nepříznivých faktorů 
prostředí je tvorba těchto strukturních adaptací v posledních letech spojována s kyselinou 
abscisovou (ABA) a ethylenem. Tyto fytohormony, které jsou známé především díky své účasti 
v odpovědi na stres, jsou důležité i v mnoha vývojových procesech. Dosud publikované 
výsledky ukazují, že v nepříznivých podmínkách ABA v kořenech stimuluje ukládání 
suberinových lamel v endodermis. Ethylen naopak ukládání suberinu potlačuje, dokonce 
zřejmě reguluje degradaci již uložených suberinových lamel. V mnoha případech se ethylen 
velmi významně podílí na vzniku konstitutivního i indukovaného aerenchymu. Bakalářská 
práce shrnuje recentní poznatky o roli ABA a ethylenu v diferenciaci apoplastických bariér a 
aerenchymu v kořenech při působení různých stresových faktorů prostředí a přibližuje další 
role těchto fytohormonů v rostlině. Věnuje se také nejdůležitějším stresovým faktorům, které 
ovlivňují růst rostlin a anatomickou stavbu kořenů. 
 
Klíčová slova: aerenchym, Casparyho proužky, endodermis, ethylen, exodermis, kyselina 
abscisová, stresové faktory prostředí 
  
Abstract 
During their life cycle, plants form several important anatomical structures in roots, which are 
crucial for the proper function of the root system and for survival of plant organisms in variable 
environmental conditions. These structures enable plants to adapt to various stress factors 
of the environment. Among them, apoplastic barriers are very important. They are formed 
by cells of the endodermis and exodermis. These cell layers develop Casparian bands and 
suberin lamellae, modifications of cell walls, that block the apoplastic pathway and are 
necessary for selective nutrient uptake. Another structure is aerenchyma, a tissue containing 
many intercellular spaces, which is primarily associated with growth in flooded soils. 
Development of these structural adaptations is associated with the abscisic acid (ABA) and 
ethylene. These phytohormones are known mainly for their involvement in stress responses but 
they are also important in many developmental processes. Work published so far have shown 
that ABA stimulates deposition of suberin lamellae in the endodermis in unfavourable 
conditions. Ethylene on the other hand suppresses the deposition of suberin and can even trigger 
a degradation of previously developed suberin lamellae. In many cases ethylene plays a crucial 
regulatory role in development of constitutive and induced aerenchyma in roots. This bachelor 
thesis summarizes recent knowledge about the role of ABA and ethylene in apoplastic barriers 
and aerenchyma differentiation in roots grown under various environmental stress factors. It 
also summarizes other roles of these phytohormones in plant and describes the most important 
stress factors, which affect plant growth and root anatomical structure.  
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environmental stress factors 
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1-MCP 1-methylcyklopropen (z angl. 1-methylcyclopropene) 
ABA kyselina abscisová (z angl. abscisic acid) 
ABA-GE glukózový ester kyseliny abscisové (z angl. abscisic acid 
glucosyl ester) 
ABAld aldehyd kyseliny abscisové (z angl. abscisic aldehyde) 
ACC 1-aminocyklopropan-1-karboxylová kyselina 
(z angl. 1-aminocyclopropane-1-carboxylic acid) 
ACO ACC oxidáza (z angl. ACC oxidase) 
ACS ACC syntáza (z angl. ACC synthase) 
AIB inhibitor syntézy ethylenu (z angl. aminoisobutyric acid) 
AO aldehydoxidáza (z angl. aldehyd oxidase) 
AOA inhibitor syntézy ethylenu (z angl. aminooxy-acetic acid 
hydrochloride) 
ATP adenosintrifosfát (z angl. adenosin triphosphate) 
AVG inhibitor syntézy ethylenu (z angl. aminoethoxyvinylglycine) 
BY kultivar čínského zelí Biyu (z angl. salt-sensitive Chinese 
cabbage cultivar Biyu) 
CTR1 enzym signalizace ethylenu (z angl. constitutive triple response 
1) 
DPA kyselina dihydrofazeová (z angl. dihydrophaseic acid) 
DXP 1-deoxy-D-xylulóza-5-fosfát 
(z angl. 1-deoxy-D-xylulose-5-phosphate) 
DXS DXP syntáza (z angl. DXP synthase) 
EIN2 a EIN4 proteiny signalizace ethylenu (z angl. ethylene insensitive 2, 4) 
EIN3/EIL transkripční faktory ethylen-responzivních genů (z angl. 
ethylene insensitive 3-like) 
ERS1 a ERS2 receptory ethylenu (z angl. ethylene response sensor 1, 2) 
ETR1 a ETR2 receptory ethylenu (z angl. ethylene response 1, 2) 
GACC konjugát ACC (z angl. γ-glutamyl-ACC) 
GPAT5 gen pro enzym syntézy suberinu (z angl. glycerol-3-phosphate 
acyltransferase 5) 
HE ekotyp Sedum alfredii tolerantní k přítomnosti kadmia (z angl. 
hyperaccumulating ecotype) 
JA-ACC konjugát ACC (z angl. jasmonyl-ACC) 
MACC konjugát ACC (z angl. malonyl-ACC) 







(z angl. 9-cis-epoxycarotenoiddioxygenase) 
neoPA kyselina neofazeová (z angl. neophaseic acid) 
NHE ekotyp Sedum alfredii netolerantní k přítomnosti kadmia (z angl. 
nonhyperaccumulating ecotype) 
PA kyselina fazeová (z angl. phaseic acid) 
PDS fytoendesaturáza (z angl. phytoen desaturase) 
Pi fosfát (z angl. phosphate) 
PSY fytoensyntáza (z angl. phytoen sythase) 
PYL receptor ABA (z angl. pyrabactin resistence-like) 
PYR receptor ABA (z angl. pyrabactin resistence) 
QH kultivar čínského zelí Qinghua (z angl. salt-tolerant Chinese 
cabbage cultivar Qinghua) 
RBOH druh NADPH oxidázy (z angl. respiratory burst oxidase 
homolog) 
RCAR receptor ABA (z angl. regulatory component of ABA receptor) 
rcn1/OsACO5 mutovaný gen syntézy ethylenu (z angl. reduced culm 
number1/Oryza sativa ACC oxidase 5) 
ROS reaktivní formy kyslíku (z angl. reactive oxygen species) 
SaCYP86A1 gen kódující enzym syntézy suberinu (z angl. Sedum alfredii 
cytochrom P450 86A1) 
SaGPAT5 gen kódující enzym syntézy suberinu (z angl. Sedum alfredii 
glycerol-3-phosphate acyltransferase 5) 
SaKCS20 gen kódující enzym syntézy suberinu (z angl. Sedum alfredii 
3-ketoacyl-CoA synthase 20) 
SAM meziprodukt syntézy ethylenu (z angl. S-adenosylmethionine) 
SDR enzym katalýzy ABA (z angl. short-chain 
dehydrogenase/reductase) 
SnRK2 protein signalizace ABA (z angl. SNF1-related protein kinase) 
UV ultrafialové záření (z angl. ultraviolet radiation) 
WT rostliny divokého typu (z angl. wild type) 
ZEP enzym syntézy ABA (z angl. zeaxathinepoxydase) 








V posledních letech se stále častěji hovoří o globálních klimatických změnách a o tom, jaké 
tyto změny mají nebo budou mít dopady na životní prostředí. Podle různých studií dochází 
mimo jiné k častějším periodám suchých období s nedostatkem vody, která jsou na druhé straně 
doprovázena častějšími záplavami, a to i v oblastech, kterých se dříve extrémy počasí tolik 
netýkaly. V souvislosti s těmito problémy se také zvyšuje zastoupení soli v půdě. Kromě jiných 
negativních dopadů je těmito stresovými faktory ovlivněno i zemědělství. V oblastech 
postižených záplavami, suchem nebo zasolením klesají výnosy zemědělských plodin, což vede 
ke značným ekonomickým ztrátám a snížené produkci potravin (Dasgupta et al. 2014, Normile 
2008, Zhang et al. 2018).  
Je jasné, že podmínkám prostředí se musí organismy přizpůsobovat. V průběhu evoluce se 
proto u rostlin vyvinula řada mechanismů a strukturních i metabolických adaptací, které jim 
umožňují přežívat v nepříznivých podmínkách. Díky výše zmíněným změnám prostředí se ale 
ve zvýšené míře setkávají s působením stresových faktorů i rostliny, které jim dříve tolik 
vystaveny nebyly. Je proto důležité porozumět mechanismům tolerance, výzkumy zaměřené na 
anatomické, morfologické i metabolické adaptace rostlin jsou velmi aktuální.  
Tato bakalářská práce se soustředí na anatomické adaptace kořene a roli stresových hormonů 
ethylenu a kyseliny abscisové (ABA). V rámci práce budou popsány především modifikace 
buněčné stěny vytvářející apoplastickou bariéru (Casparyho proužky a suberinové lamely) a 
pletivo s velkými mezibuněčnými prostory (aerenchym). Důležitou otázkou také bude, jakou 
úlohu v utváření těchto strukturních adaptací kořene hrají výše zmíněné fytohormony.  
Konkrétní cíle práce jsou: 
1. shrnutí poznatků o strukturních adaptacích kořene (apoplastické bariéry, aerenchym), 
významných pro toleranci vůči nepříznivým faktorům prostředí 
2. analýza role kyseliny abscisové a ethylenu v rostlině, s důrazem na význam těchto 




2 Stresové faktory prostředí ovlivňující anatomickou stavbu kořene 
Stresových faktorů, které vedou k různým, ať už fyziologickým nebo anatomickým změnám 
u rostlin, je mnoho. Kromě abiotických faktorů, které budou rozebírány dále, na rostliny působí 
také biotické stresové faktory, např. herbivoři nebo fytopatogenní organismy, na ně se tato práce 
nicméně nesoustředí. Práce se zaměřuje na stresové faktory prostředí, které hrají významnou 
roli v indukci změn anatomické stavby kořenů, především zaplavení, sucho, zasolení, 
nedostatek živin a přítomnost toxických látek v půdě. 
Prvním zmiňovaným faktorem je zaplavení. Rostliny vyskytující se na zaplavených 
stanovištích se musí vyrovnávat s hypoxií, což je stav, při kterém se rostlinné buňky musí 
vypořádat s deficitem kyslíku (Fukao & Bailey-Serres 2004). Zaplavením bývají postižené 
především kořeny, nicméně vodní sloupec může dosáhnout takové hladiny, že se pod vodou 
ocitnou i nadzemní orgány (Vreeburg et al. 2005). V kořenech během zaplavení klesá 
koncentrace kyslíku, což vede k nedostatku energie získávané respirací, ke které je kyslík 
potřebný. Aby byla odvrácena energetická krize, dochází v těchto buňkách ke stimulaci 
glykolýzy a fermentaci, které mohou probíhat anaerobně (Voesenek et al. 2006; Loreti et al. 
2005). Kyslík může být dopravován do kořenů z nadzemních orgánů (Armstrong et al. 1994). 
K tomu, aby byl tento transport kyslíku do kořenů umožněn, se vytváří pletivo s velkými 
intercelulárními prostory – aerenchym (Jung et al. 2008). Také může docházet 
k morfologickým a anatomickým adaptacím listů a stonků jako je jejich prodlužování nebo 
natočení chloroplastů (Vreeburg et al. 2005). 
Na druhé straně stojí sucho, které působí stres z nedostatku vody. Pro rostliny je tento faktor 
stresový hned z několika důvodů. Při nedostatku vody se snižuje množství listů (Krieg & Sung 
1986) i jejich velikost (Liu & Stützel 2004), uzavírají se průduchy, aby nedocházelo k odparu 
vody (Tombesi et al. 2015), a zároveň je tak omezena fotosyntéza (Cechin et al. 2015). Dále je 
společně s vodou omezen příjem živin (Nawaz et al. 2012). Kromě listů se zastavuje také růst 
stonků, naproti tomu však rostliny investují zdroje do růstu kořenů, které se tak mohou dostat 
k  zásobám vody v hlubších vrstvách půdy (Gargallo-Garriga et al. 2014; Xiong et al. 2006). 
Sucho také může vést ke zvýšené produkci ROS (reaktivní formy kyslíku), které ve zvýšeném 
množství mohou poškozovat buňky do té míry, že to může vést k nekróze rostlinných orgánů 
(Munné-Bosch & Alegre 2004). Rostliny také ztrácí turgor, který mechanicky rostlinné tělo 
zpevňuje. Důležitou adaptací na úrovni vnitřní struktury kořenů, která rostlinám poskytuje 




v kořenech (endodermis a exodermis), které zabraňují nekontrolovanému zpětnému toku vody 
zpět do půdy (Kreszies et al. 2019; North & Nobel 1991). 
Dalším stresovým faktorem je zasolení půdy. V zasolených půdách je vysoké množství NaCl, 
který pochází z mateční horniny, v příbřežních oblastech z mořské vody nebo se v půdě 
hromadí kvůli používání nekvalitní zavlažovací vody v zemědělských systémech (Klay et al. 
2010; Uri 2018). Kvůli zvýšené koncentraci solí v půdě dochází k osmotickému stresu a je 
omezeno čerpání vody kořeny rostlin, což může vést k problémům souvisejícím s nedostatkem 
vody (Munns et al. 1995). Pro udržení příjmu vody a turgoru buněk jsou důležité kompatibilní 
soluty jako prolin, glycin betain, glukóza či cukerné alkoholy, např. manitol nebo sorbitol 
(Bohnert & Shen 1998; Tester & Davenport 2003). Zasolení také může způsobit oxidativní 
stres, kdy se akumulují ROS (Mittler 2002), které ve zvýšeném množství mohou narušit 
metabolismus nebo poškozovat membrány (Sharma et al. 2012; Tanou et al. 2009). Zároveň je 
na zasolených stanovištích vysoký příjem iontů Na+ pro rostlinu toxický, protože v důsledku 
kompetice s draselnými ionty o vazebná místa některých enzymů narušuje různé metabolické 
dráhy. To může vést k zpomalení růstu kořenů a dalším projevům toxicity sodíku (Lin & Kao 
2001; Shelden et al. 2013). Kromě deficience draslíku sodík může způsobit i deficienci dalších 
prvků, ke kterým se kořen v důsledku kratší délky nedostane (Tester & Davenport 2003).  
Pro rostlinu mohou být toxické i další prvky. Kromě nebiogenních těžkých kovů (např. 
kadmium, rtuť) (Dias et al. 2013; Chen et al. 2009) mohou být ve vyšších koncentracích toxické 
také kovy, které rostliny v malých dávkách potřebují jako esenciální mikroprvky (zinek, měď, 
nikl a další) (Andrejić et al. 2018; Aghajanzadeh et al. 2020; Rahman et al. 2005). Těžké kovy 
se do půdy mohou dostávat různými způsoby, například těžbou (Angelovičová & Fazekašová 
2014), spalováním fosilních paliv (Mandal & Sengupta 2006), z odpadních vod (Balkhair & 
Ashraf 2016) nebo používáním pesticidů a hnojiv (Atafar et al. 2010). Zvýšené koncentrace 
jednotlivých prvků způsobují odlišné symptomy, přičemž některé účinky jsou podobné. 
Toxicita je obecně patrná v podobě zvýšení množství ROS v pletivech rostliny, poškození 
různých metabolických drah, chlorózy rostlinných orgánů, zastavení či zpomalení růstu nebo 
v některých případech zhoršeného příjmu nebo transportu jiných prvků (Mendoza-Cózatl et al. 
2008; Zhou et al. 2007; Stadtman 1990; Reddy et al. 2005; Chatterjee & Chatterjee 2000; 
Rahman et al. 2005). K ochraně rostlin rostoucích v půdách se zvýšenou salinitou nebo 
obsahujících těžké kovy přispívá, podobně jako v případě nedostatku vody, existence 
apoplastických bariér v kořenech, které zabraňují přechodu těchto látek do středního válce 




Nebezpečná může být pro rostlinný organismus rovněž deficience živin. Biogenní prvky 
v životě rostlin hrají roli v mnoha rozličných procesech, tvoří stavební prvky makromolekul 
rostlinného těla, fungují jako kofaktory různých enzymů, které se účastní důležitých procesů 
v metabolismu rostlin, jako je např. fotosyntéza, respirace nebo antioxidační ochrana. Rostlinné 
organismy při deficienci esenciálních minerálních prvků vykazují podobné příznaky jako při 
toxicitě, např. chlorózu (Gao & Shi 2007) nebo zastavení růstu (Yu & Rengel 1999). I se 
sníženou dostupností živin jsou spojeny změny na úrovni anatomické stavby kořene. Vznik 
aerenchymu by mohl mít význam ve zvýšení tolerance k deficienci fosforu nebo dusíku, jak 
poukazují někteří autoři (Fan et al. 2003; Saengwilai et al. 2014). Změny v postupu diferenciace 
apoplastických bariér by zase mohly ovlivňovat propustnost apoplastu kořene a s ním i 
efektivitu příjmu živin. To souvisí s pozorováním, že se rychlost diferenciace apoplastických 
bariér v kořenech mění při vystavení rostliny deficienci, i když se tato reakce různí podle toho, 
které prvky jsou v nedostatku (Armand et al. 2019; Barberon et al. 2016; Namyslov et al. 2020). 
 
3 Apoplastické bariéry a aerenchym - struktury kořene významné 
v toleranci ke stresovým faktorům prostředí 
3.1 Apoplastické bariéry 
Rostliny coby sesilní organismy podléhají veškerým vlastnostem svého stanoviště, ze kterého 
nemohou jednoduše migrovat a vyhnout se podmínkám, které jsou pro ně nepříznivé. Mnoho 
stresových situací, kterým jsou rostliny vystavovány, souvisí s nedostatkem nebo naopak 
přebytkem různých prvků a sloučenin (Fukao & Bailey-Serres 2004; Dias et al. 2013). Aby byl 
příjem látek regulován, vyvinuly se u kořenů rostlin v průběhu evoluce anatomické struktury, 
apoplastické bariéry, které jsou pro selekci látek nezbytné. Jedná se o definované buněčné 
vrstvy, endodermis a exodermis. Endodermis je vnitřní vrstva primární kůry kořene a vytváří 
proto hranici mezi středním válcem a primární kůrou. Exodermis je pak podobnou hranicí 
mezi primární kůrou a rhizodermis. V buňkách endodermis i exodermis se v průběhu vývoje 
kořene utvářejí Casparyho proužky (Caspary 1865), suberinové lamely (Enstone & Peterson 
2005), případně i terciární stěny (Meyer et al. 2009). Tyto modifikace buněčné stěny se podílejí 
na vzniku bariéry, jež umožňuje kontrolovat transport látek apoplastem kořene, což je nezbytné 





3.1.1 Casparyho proužky 
Casparyho proužky jsou struktury, které vznikají modifikací buněčné stěny endodermálních a 
exodermálních buněk kořene (Enstone et al. 2002; Song et al. 2019). Hlavními složkami 
Casparyho proužků jsou hydrofobní biopolymery lignin a suberin (Zeier & Schreiber 1997), 
i když lignin má zřejmě dominantní roli (Naseer et al. 2012). Lignin je polymer složený 
z jednotek monolignolů (koniferylalkohol, sinapylalkohol, p-kumarylalkohol) (Vanholme et al. 
2010). Suberin je polyester obsahující složky lipidů a fenolů (Vishwanath et al. 2015).  
V mnoha druzích rostlin jsou Casparyho proužky v endodermis přítomné již ve vzdálenosti 
1 cm od kořenové špičky (Meyer et al. 2009). Casparyho proužky jsou bariérou pro 
apoplastickou cestu transportu látek, které tak musí z primární kůry do středního válce projít 
symplastem endodermálních buněk. Při průchodu přes plazmatickou membránu dochází 
k jejich selekci (Grebe 2011). Stejným způsobem Casparyho proužky také zabraňují zpětnému 
toku látek ze středního válce do primární kůry (Singh & Jacobson 1977). O významu 
endodermis pro fungování kořene svědčí její přítomnost v kořenech všech pozorovaných druhů 
rostlin, výjimkou jsou pouze plavuně (Damus et al. 1997). 
Exodermis je tvořena buňkami svrchní vrstvy hypodermis, ve kterých dochází k tvorbě 
Casparyho proužků (Soukup et al. 2002). Exodermis může být jedno- i vícevrstevná (Enstone 
et al. 2002). Ve vícevrstevné exodermis se mohou tvořit Casparyho proužky ve tvaru písmene 
Y, což je ukázáno na obrázku 1. Exodermis netvoří všechny rostliny, u většiny krytosemenných 
rostlin se nicméně vyskytuje (Perumalla et al. 1990; Peterson & Perumalla 1990). K tvorbě 
Casparyho proužků dochází v exodermis, na rozdíl od endodermis, většinou několik centimetrů 
od kořenové špičky (Meyer et al. 2009), i když existují i výjimky. Tou jsou například mokřadní 
rostliny, u kterých může lignifikace se suberinizací proběhnout v exodermis dříve než 
v endodermis (Soukup et al. 2002). Přesto exodermis pravděpodobně není pro funkci kořene 





Obr. 1: Vývoj Casparyho proužků vícevrstevné exodermis v kořenech Iris germanica. 
(a,c) příčný řez kořenem, barveno berberin hemisulfát-anilinovou modří, žlutá fluorescence 
Casparyho proužků (označeny bílými šipkami), měřítko 100 µm; (a) první vrstva exodermis je 
diferencována ve vzdálenosti 80 mm od kořenové špičky, (c) druhá vrstva exodermis je 
diferencována ve vzdálenosti 120-170 mm od kořenové špičky a jsou již patrné Casparyho 
proužky ve tvaru písmene Y; epi epidermis, ex exodermis. 
Převzato z: Meyer et al. (2011) 
 
3.1.2 Suberinová lamela 
Suberinová lamela patří, podobně jako Casparyho proužky, k modifikacím buněčné stěny 
buněk endodermis (obrázek 2) a exodermis, a je složena ze suberinu. Ukládá se z vnitřní strany 
buněčné stěny nad celou plasmatickou membránu (Vishwanath et al. 2015), kromě oblastí, kde 
se nachází plasmodesmy (Robards et al. 1973). Oproti Casparyho proužkům nemusí být 
suberinová lamela přítomna v každé endodermální buňce nebo v každém kořeni. V endodermis 
začíná tvorba suberinových lamel až po vzniku Casparyho proužků (Zeier et al. 1999), kdežto 
v exodermis se tyto anatomické struktury tvoří téměř souběžně (Soukup et al. 2002).  
Funkcí suberinu v endodermis je podobně jako ligninu v Casparyho proužcích zabránění 
apoplastické cestě vody a živin z primární kůry do středního válce, exodermální suberin pak 
brání apoplastické cestě těchto látek z vnějšího prostředí do kořene (Baxter et al. 2009). Oproti 
Casparyho proužkům, které zabraňují transportu látek na úrovni prostoru buněčné stěny, ale 
suberinová lamela vzhledem k svému umístění brání látkám v přístupu k plazmatické 
membráně buněk endodermis a exodermis (Andersen et al. 2015). Díky suberinu mohou 
rostliny lépe odolávat abiotickým stresovým podmínkám (sucho, zasolení) i biotickým stresům 





Obr. 2: Suberinové lamely v endodermis kořene Hordeum vulgare, (d) příčný řez kořenem, 
barveno fluorol yellow 088, žlutá fluorescence suberinových lamel, měřítko 50 µm; (d) plně 
suberinizovaná endodermis v polovině délky kořene.  
Převzato z: Kreszies et al. (2019) 
 
3.2 Aerenchym 
Aerenchym, typ parenchymatického rostlinného pletiva, je charakterizován tím, že jej z velké 
části tvoří prostory vyplněné vzduchem, interceluláry (Drew et al. 2000), které jsou v kořeni a 
prýtu navzájem propojené (Schussler & Longstreth 1996). Toto pletivo může vznikat několika 
způsoby, např. schizogenně a lyzigenně (Drew et al. 2000). Speciálním typem aerenchymu je 
aktinenchym, který vzniká jiným způsobem, kdy mezibuněčné prostory vznikají mezi cípy 
hvězdicovitě tvarovaných buněk (Darby 1860). Mezibuněčné prostory schizogenního 
aerenchymu vznikají oddělením buněk v místě střední lamely (Evans 2004). Interceluláry 
lyzigenního aerenchymu se tvoří tak, že je v některých buňkách parenchymu indukována 
programovaná buněčná smrt, tyto buňky se částečně rozpustí a v pletivu zůstanou přítomné 
zbytky buněčných stěn (Schussler & Longstreth 1996). Různé typy aerenchymatického pletiva 
a uspořádání lakun jsou na obrázku 3. 
Přítomnost aerenchymu v rostlinách může být konstitutivní, a pletivo je tedy součástí 
normálního vývoje (Visser & Bögemann 2006). Nebo může být jeho tvorba indukována 
v odpovědi na stresové podmínky, např. při hypoxii (Yamauchi et al. 2016) nebo nedostatku 
živin (Postma & Lynch 2011). Aerenchym se tedy vytváří například u mokřadních rostlin, které 
rostou v zaplavené půdě, a musí se tak vyrovnávat s nedostatkem kyslíku. Díky propojeným 
intercelulárám může docházet k transportu plynů mezi prýtem a kořenem (Jung et al. 2008; 





Obr. 3: Příčné řezy kořenem zobrazující typy uspořádání aerenchymu ve 4 druzích rostlin, 
(a, b, c, d) lakuny jsou označené hvězdičkou, měřítko 150 µm; (a) lyzigenní aerenchym v kořeni 
Paspalum dilatatum, (b) lyzigenní aerenchym v kořeni Cyperus eragrostis, (c) lyzigenní 
aerenchym v kořeni Lotus tenuis, (d) schizogenní aerenchym v kořeni Rumex crispus.  
Převzato z: Striker (2012) 
 
4 Role fytohormonů v odpovědi rostliny na stresové faktory prostředí  
Fytohormony jsou organické látky, které hrají důležité role v růstových, vývojových a 
obranných procesech rostlin. Mají nízkou molekulovou hmotnost a v rostlinách jsou přítomny 
v malých koncentracích. K nejdůležitějším fytohormonům jednoznačně patří auxiny, 
cytokininy, gibereliny, brasinosteroidy, kyselina abscisová a ethylen (Wani et al. 2016). 
Poslední dva jmenované jsou společně s dalšími molekulami označovány jako stresové 
fytohormony. Kromě jejich účasti v růstu a vývoji se značně podílí na odpovědi rostlinných 
organismů na stres (Hose et al. 2000; Liu et al. 2021). Ke stresovým fytohormonům se řadí také 
kyselina salicylová a kyselina jasmonová, přičemž obě tyto látky jsou důležité při vyrovnávání 
se především s biotickými stresovými faktory, jako je herbivorie (Schweiger et al. 2014) nebo 
působení fytopatogenních organismů (Métraux et al. 1990; Hase et al. 2008). Z tohoto důvodu 




významná v odpovědi na abiotické stresové faktory. V následujících kapitolách bude stručně 
nastíněna biosyntéza a metabolismus těchto dvou fytohormonů a budou shrnuty hlavní oblasti 
jejich působení v rostlinách s hlavním zaměřením na jejich roli v utváření vnitřní stavby 
kořenů. 
 
4.1 Kyselina abscisová 
4.1.1 Syntéza a signalizace 
Kyselina abscisová je fytohormon objevený v 60. letech minulého století, který v řízení 
rostlinného vývoje hraje roli například v dormanci semen (Shuai et al. 2017). Dále je ABA 
v životě rostliny velmi důležitá při odpovědi na stresové podmínky způsobené UV zářením 
(Berli et al. 2010), suchem (Bauer et al. 2013), chladem (Huang et al. 2017), zasolením 
(Sripinyowanich et al. 2013) nebo přítomností patogenů (Adie et al. 2007), a proto také bývá 
označována stresovým hormonem.  
Z chemické podstaty je tento fytohormon seskviterpen, který se může vyskytovat ve dvou 
izomerech. Z těchto izomerů se v rostlinách přirozeně vyskytuje pouze S-(+)-ABA, druhá 
forma R-(˗)-ABA se sice v rostlinách nenachází, ale při její aplikaci lze pozorovat podobné 
účinky (Lin et al. 2005).  
Rozlišujeme dvě biosyntetické dráhy ABA, které se označují jako přímá a nepřímá dráha. Přímá 
dráha probíhá u fytopatogenních hub za účasti kyseliny mevalonové (Hirai et al. 2000). U 
rostlin byla pozorována dráha nepřímá vycházející ze syntézy karotenoidů. V první fázi, která 
probíhá v plastidu, je z pyruvátu a 3-fosfoglyceraldehydu dráhou procházející přes několik 
meziproduktů syntetizován karotenoid fytoen s 40 atomy uhlíku. Fytoendesaturáza (PDS) 
katalyzuje přeměnu fytoenu na ζ-karoten, dále dráha pokračuje přes lykopen a je ukončena 
syntézou β-karotenu (Seo & Koshiba 2002). 
V plastidu navazuje na první fázi nepřímé dráhy fáze druhá, ve které je nejprve β-karoten 
přeměněn na zeaxanthin, z něhož je pomocí zeaxanthinepoxidázy (ZEP) přes několik vzniklých 
meziproduktů (Seo & Koshiba 2002) syntetizován 9-cis-violaxanthin anebo 9‘-cis-neoxanthin 
(Rock & Zeevaart 1991). Enzymem 9-cis-epoxykarotenoiddioxygenázou (NCED) je z těchto 
produktů odštěpen xanthoxin (Qin & Zeevaart 1999), který je transportován do cytosolu 
(Sindhu & Walton 1987). 
Ve třetí, konečné fázi je xanthoxin v cytosolu přeměněn na ABA. Byly navrženy tři různé dráhy 




enzymem SDR (short-chain dehydrogenáza/reduktáza) (Endo et al. 2014). Přeměna aldehydu 
kyseliny abscisové na ABA je katalyzována aldehyd oxidázou (AO) (Seo et al. 2000). Druhá 
dráha vede syntézu ABA z xanthoxinu přes xanthoxinovou kyselinu (Milborrow 2001). Třetí 
dráha vede přes aldehyd kyseliny abscisové a alkohol odvozený od kyseliny abscisové (Rock 
et al. 1991). Schéma biosyntézy ABA je na obrázku 4. 
 
Obr. 4: Schéma biosyntetické dráhy kyseliny abscisové v rostlinách, (a,b) části dráhy 
probíhající v plastidu, (c) konečná fáze dráhy probíhající v cytosolu; červeným písmem jsou 
označeny enzymy, modré šipky značí jednotlivé kroky biosyntetické dráhy, (ABA) kyselina 
abscisová, (ABAld) aldehyd kyseliny abscisové, (AO) aldehyd oxidáza, (DXP) 
1-deoxy-D-xylulóza-5-fosfát, (DXS) DXP syntáza, (GGPP) geranylgeranylpyrofosfát, (IPP) 
isopentenyl pyrofosfát, (NCED) 9-cis-epoxykarotenoiddioxygenáza, (PDS) fytoendesaturáza, 
(PSY) fytoensyntáza, (SDR) short-chain dehydrogenáza/reduktáza, (ZEP) 
zeaxanthinepoxidáza 
Převzato z: Seo & Koshiba (2002) 
 
Dalším důležitým procesem v metabolismu kyseliny abscisové je její katabolismus. V zásadě 
existují dva druhy reakcí, při kterých vznikají různé formy ABA. Prvním typem těchto reakcí 
jsou hydroxylace, tedy zavádění hydroxylové skupiny na různá místa řetězce této molekuly. 
Mezi tyto látky odvozené od ABA patří například kyselina fazeová (PA), kyselina 
dihydrofazeová (DPA) (Saito et al. 2004) nebo kyselina neofazeová (neoPA) (Zhou et al. 2004). 
PA a DPA byly dlouho považovány za neaktivní molekuly, ale nedávno se ukázalo, že PA může 
ovlivňovat expresi nejen ABA-responzivních genů ale i několika genů dalších, zatímco 
signalizace DPA je téměř zanedbatelná (Weng et al. 2016). Kyselina neofazeová je považována 




reaguje s glukózou a vzniká glukózový ester kyseliny abscisové (ABA-GE) (Xu et al. 2002), 
jehož inhibiční účinky na růst kořene a hypokotylu byly pozorovány u semenáčků Lactuca 
sativa (Kato-Noguchi et al. 2002). Ve formě ABA-GE je ABA skladována ve vakuole (Burla 
et al. 2013). Pomocí enzymu ß-glukosidázy je ABA-GE hydrolyzován zpět na aktivní ABA 
(Lee et al. 2006). ABA-GE je také pravděpodobně formou ABA, která díky svým chemickým 
vlastnostem může být rostlinou transportována na dlouhé vzdálenosti (Sauter et al. 2002). 
K pochopení toho, jak ABA v rostlinách funguje, je potřeba znát cestu její signalizace. 
Jadernými a cytosolickými receptory ABA jsou proteiny PYR (pyrabactin resistence), PYL 
(PYR-like) (Park et al. 2009) a RCAR (regulatory component of ABA receptor) (Ma et al. 
2009). V případě, že na tyto receptory není ABA navázána, neinteragují tyto proteiny s protein 
fosfatázou typu 2C (PP2C), která tak zůstává v aktivním stavu a zanechává protein kinázy 
SnRK2 (SNF1-related protein kinase) neaktivní. Po navázání ABA na receptory 
PYR/PYL/RCAR dojde k inaktivaci PP2C, díky čemuž mohou být fosforylovány, tedy 
aktivovány SnRK2 (Park et al. 2009; Santiago et al. 2009; June & Page 2009), které dále 
aktivují transkripční faktory řídící expresi ABA-responsivních genů (Yoshida et al. 2015). 
 
4.1.2 Procesy regulované prostřednictvím ABA 
Kyselina abscisová ovlivňuje řadu procesů, které jsou klíčové pro růst a vývoj rostliny. Mezi 
tyto procesy patří dormance semen. Během dormance se zpomaluje nebo zastavuje 
metabolismus semen, což je důležité pro přečkání nepříznivých podmínek. ABA dormanci 
semen spouští a zároveň ji udržuje a zabraňuje klíčení. O tom svědčí například pozorování 
semen mutantních rostlin, které měly poškozenou biosyntetickou dráhu kyseliny abscisové 
(Frey et al. 2012). Tato semena klíčila dříve než semena rostlin divokého typu, někdy docházelo 
i k tzv. viviparii neboli klíčení semen na mateřské rostlině (Nakashima et al. 2009). Na kontrole 
dormance a klíčení se podílí i další fytohormony. Velmi důležitá je zde role giberelinů, které 
mají opačný efekt než ABA. Na rovnováze těchto dvou hormonů závisí, zda bude semeno 
v dormantní fázi (vyšší hladina ABA) nebo zda bude zahájen proces klíčení (vyšší hladina 
giberelinů) (Shuai et al. 2017). Ukazuje se, že pro dormanci semen je důležitý také auxin, který 
se společně s ABA podílí na udržování dormance (Liu et al. 2013; Shuai et al. 2017). Klíčení 
je řízeno také pomocí ethylenu (Linkies et al. 2009) a brassinosteroidů (Steber & McCourt 
2001), které působí proti účinkům ABA, a dohromady s gibereliny řídí ztenčování a protržení 




Dalším procesem, kterého se ABA účastní, je postgerminační zastavení růstu. Již vyklíčené 
semenáčky, které jsou vystaveny stresovým podmínkám, mohou za působení ABA znovu přejít 
do klidového stavu, dokud se podmínky prostředí opět nezlepší (Lopez-Molina et al. 2001; Wu 
et al. 2019; Yadukrishnan et al. 2020). Kyselina abscisová je důležitá také v regulaci senescence 
listů (Mao et al. 2017). Senescence obvykle nastává v konečném stádiu vývoje rostlinných 
orgánů nebo celého organismu. Je ovlivněna věkem (Lee et al. 2011), ale může být indukována 
vlivem nepříznivých podmínek (Lutts et al. 1996). Na řízení senescence se podílí několik 
fytohormonů. Kromě hladiny ABA (Mao et al. 2017) se zvyšuje také hladina ethylenu (John et 
al. 1995), kyseliny jasmonové (He et al. 2002) a kyseliny salicylové (Morris et al. 2000). Během 
senescence dochází k transportu živin do jiných částí rostlin a programované buněčné smrti, 
která vede k odumření orgánu (Guiboileau et al. 2010; Maillard et al. 2015). 
V rostlinné fyziologii je kyselina abscisová zásadní pro vodní režim rostlin, protože řídí 
otevřenost průduchů (Macrobbie 1992). Pokud se rostlina nachází v podmínkách nedostatku 
vody, začne se v kořenech syntetizovat ABA, která je xylémem vedena do listů až ke svěracím 
buňkám průduchů (Zhang & Davies 1990). Tento fytohormon ovšem může být syntetizován i 
v samotných svěracích buňkách (Bauer et al. 2013). V nich ABA způsobí zvýšení aktivity 
kanálů, kterými ze svěracích buněk odchází ionty K+ (Lemtiri-Chlieh & MacRobbie 1994) a 
anionty (Roelfsema et al. 2004), což v důsledku sníženého osmotického tlaku vede k výtoku 
vody ze svěracích buněk. K zabránění zpětnému vtoku iontů K+ přispívá kromě ABA také 
zvýšená koncentrace Ca2+, které inaktivují kanály sloužící k příjmu draselných iontů do buňky 
(Grabov & Blatt 1999; Zhang et al. 2001). Nakonec se sníží turgor svěracích buněk a dojde 
k uzavření průduchu, díky čemuž je omezena ztráta vody transpirací (Armstrong et al. 1995). 
 
4.1.3 Význam ABA v regulaci růstu kořenového systému a utváření vnitřní 
struktury kořene 
Kys. abscisová v kořenech reguluje např. reakci apoplastických bariér na nedostatek živin 
v prostředí. Vliv deficience živin na diferenciaci apoplastických bariér byl tématem práce 
Barberon et al. (2016). Nejprve byly vybrány rostliny s mutací v transportérech některých živin. 
Ukázalo se, že mutantní rostliny v transportérech síry a draslíku vykazují oproti kontrolním 
rostlinám brzké ukládání suberinu a vývoj suberinových lamel v endodermis kořene vedl 
rychleji do fáze, ve které byla suberinizace kontinuální. Na rozdíl od ukládání suberinu byla 
lignifikace Casparyho proužků u mutantních i kontrolních rostlin podobná. Poté byla sledována 




v deficienci síry nebo draslíku se suberinové lamely vyvíjely podobně jako u mutantů. Dále se 
v této práci zkoumalo, jaké účinky má na syntézu suberinových lamel ABA. U kořenů, které 
rostly v podmínkách exogenně přidávané ABA, byla zvýšena exprese genu GPAT5 
(glycerol-3-phosphate acyltransferase 5), který kóduje jeden z enzymů syntézy suberinu 
(Belsson et al. 2007). Kromě buněk endodermis se v těchto kořenech ukládal suberin i ve 
stěnách buněk primární kůry mimo endodermis. Podle autorů tohoto článku je pravděpodobné, 
že při deficienci některých živin řídí tvorbu suberinových lamel právě ABA (Barberon et al. 
2016). Na obrázku 5 je zobrazeno schéma účinku ABA na diferenciaci endodermálních 
suberinových lamel. 
 
Obr. 5: Schéma suberinizace endodermis v závislosti na deficienci živin a působení 
fytohormonu, suberin je označen oranžovou barvou; levá část obrázku – degradace suberinu 
vlivem regulace ethylenem, pravá část obrázku – stimulace diferenciace endodermis regulovaná 
ABA 
Převzato z: Barberon et al. (2016) 
 
Tento závěr podporuje i studie tvorby apoplastických bariér u dvou různě tolerantních ekotypů 
Sedum alfredii v reakci na přítomnost kadmia, kde byly sledovány změny koncentrace ABA 
(Tao et al. 2019). Pokud byly oba ekotypy pěstovány bez přítomnosti kadmia, nebyly 
pozorovány velké rozdíly v množství ABA. Po přidání kadmia do živného roztoku se hladina 
ABA u netolerantních rostlin (NHE – nonhyperaccumulating ecotype) se zvyšujícím se 
množstvím kadmia zvyšovala, u rostlin tolerantních (HE – hyperaccumulating ecotype) 




ke kořenové špičce a celkově byla zvýšena, u HE byly pozorovány pouze malé změny 
v ukládání suberinu. Sledovány byly také tři geny: SaCYP86A1 (Sedum alfredii cytochrom 
P450 86A1), SaGPAT5 (Sedum alfredii glycerol-3-phosphate acyltransferase 5) a SaKCS20 
(Sedum alfredii 3-ketoacyl-CoA synthase 20), jejichž exprese je pro tvorbu suberinu důležitá, 
neboť kódují enzymy účastnící se syntézy suberinu. U NHE se ukázala korelace mezi 
množstvím přítomné ABA a mírou exprese těchto tří genů. Tvorba Casparyho proužků 
v endodermis byla u NHE za přítomnosti kadmia také iniciována blíže kořenové špičce, kdežto 
u HE opět nebyla pozorována žádná změna. Při zvyšujícím se množství ABA se Casparyho 
proužky syntetizovaly oproti kontrolním rostlinám ke kořenové špičce blíž, výsledky ovšem 
nebyly signifikantní. Podle autorů je tedy možné, že se ABA na tvorbě Casparyho proužků 
podílí, ale její účinky jsou mnohem zřetelnější v syntéze suberinových lamel (Tao et al. 2019).  
ABA ovlivňuje suberinizaci kořene i v reakci na zvýšenou salinitu prostředí. Efekt zvýšené 
salinity byl zkoumán např. na dvou kultivarech čínského zelí – tolerantním Qinghua (QH) a 
senzitivním Biyu (BY) (Cao et al. 2020). U obou kultivarů se v přítomnosti vyšší koncentrace 
soli tvořily kratší kořeny včetně kořenů postranních a povrch kořenového systému byl výrazně 
menší, přičemž redukce těchto parametrů byla markantnější u BY. V QH byla oproti BY vyšší 
exprese genu pro NCED (enzym syntézy ABA) a naopak nižší exprese genu pro ABA 
8‘-hydroxylázu (enzym katabolismu ABA). Dále se v QH více exprimovaly například geny pro 
PYL (receptor ABA). Několik pozorovaných genů důležitých pro syntézu suberinu bylo rovněž 
v QH exprimováno více. Autoři této práce z výsledků usuzují, že ukládání suberinu je důležitou 
adaptací kořene na stres vyvolaný salinitou a že v syntéze suberinu hraje roli ABA (Cao et al. 
2020). 
V pracích zabývajících se vlivem sucha na anatomii kořene a ukládání apoplastických bariér 
jsou často pozorovány změny v hydraulické vodivosti kořene. Ve studii Zimmermann et al. 
(2000) byly tyto změny a jejich závislost na vývoji endodermis a exodermis analyzovány 
v kořenech kukuřice. Při pěstování rostlin v aeroponii byla kompletně diferencovaná 
endodermis pozorována blíže ke kořenové špičce než u rostlin pěstovaných v hydroponii. 
Exodermis se u semenáčků kultivovaných v hydroponii vůbec nediferencovala, exodermální 
suberinové lamely byly pozorovány jen u kořenů v aeroponii. Hydraulická vodivost kořene byla 
při aeroponii nižší než při hydroponii, s čímž souvisí právě rychlejší diferenciace 
apoplastických bariér. Bariéry apoplastické cesty omezují zpětný tok vody z kořene do půdy 
v podmínkách sucha, zároveň však zabraňují transportu vody apoplastem do kořene. Účinky 




V posledně zmiňované cestě se uplatňuje činnost aquaporinů, membránových proteinů, které 
transportují molekuly vody. V kukuřici byla v oblasti kořene s diferencovanou endodermis i 
exodermis pozorována zvýšená exprese genů pro aquaporiny rodiny ZmPIP (Zea mays plasma 
membrane intrinsic protein), které byly lokalizované v buňkách tvořících exodermis a 
v buňkách primární kůry v okolí endodermis (Hachez et al. 2006). Podle Hose et al. (2000) 
kyselina abscisová s těmito vodními kanály interaguje. Když jsou rostliny vystaveny 
nedostatku vody, dochází k hromadění ABA v kořenech. Autoři zde ze svých výsledků usuzují, 
že v suchu ABA stimuluje aktivitu aquaporinů v kořeni, díky čemuž se zvýší hydraulická 
vodivost kořene, a je tak usnadněn příjem vody symplastickou a transcelulární cestou (Hose et 
al. 2000). ABA tedy ovlivňuje hydraulickou vodivost více způsoby a výsledný efekt (snížená 
nebo zvýšená hydraulická vodivost) zřejmě závisí mimo jiné na délce působení stresu sucha 
(Kuromori et al. 2018). 
V souvislosti s rolí ABA v kořenovém systému při působení stresových faktorů je důležité 
alespoň stručně zmínit i její roli v utváření architektury kořenového systému. Např. 
v podmínkách sucha dochází k výrazným změnám architektury. Rostliny s menším počtem 
laterálních kořenů mají vyšší toleranci k nedostatku vody (Seo et al. 2009; Zhan et al. 2015). 
Význam ABA v regulaci těchto změn naznačuje několik skutečností. Podobné změny lze 
vyvolat exogenně přidávanou ABA. Mutantní rostliny, které na ABA dostatečně nereagují, 
vykazovaly vyšší citlivost v suchých podmínkách než mutanti, kteří mají k ABA naopak 
senzitivitu zvýšenou a k nedostatku vody byli tolerantnější. Při nedostatku vody je pro rostlinu 
nejspíš výhodné inhibovat růst laterálních kořenů a zdroje využít k prodlužování hlavního 
kořene, který se tak může v půdě dostat do větších hloubek, kde se pravděpodobně vyskytuje 
větší množství potřebné vody (Xiong et al. 2006). Vliv ABA na elongaci hlavního kořene byl 
sledován také v práci Saab et al. (1990) u kukuřice, kde snížené množství ABA vedlo 
k zastavení růstu kořene. U kořenů kukuřice a ječmene byla pozorována inhibice vývoje 
laterálních kořenů v suchých oblastech půdy, jež byla i zde regulována kyselinou abscisovou 
(Orman-ligeza et al. 2018). Dále bylo zjištěno, že ABA v regulaci růstu hlavního a laterálních 
kořenů při nedostatku vody spolupracuje s auxinem (Seo et al. 2009; Xu et al. 2013). 
Co se týče role ABA v reakci rostliny na zaplavení a ve vývoji aerenchymu, byly pozorovány 
její negativní účinky na vznik sekundárního aerenchymu indukovaného zaplavením 
v hypokotylu sóji, pro jehož tvorbu je vyžadováno snížení koncentrace ABA (Arbona et al. 




v současné době pravděpodobně neexistují a tato otázka bude muset být zodpovězena 
v budoucích výzkumech. 
 
4.2 Ethylen 
4.2.1 Syntéza a signalizace 
Druhým rostlinným hormonem, jehož roli v anatomické odpovědi kořenů na podmínky 
prostředí se bude tato práce věnovat, je ethylen. Ethylen je plyn patřící k nejjednodušším 
uhlovodíkům. Biosyntéza ethylenu je napojena na Yangův cyklus methioninu (Murr 1977). 
Methionin se pomocí enzymu S-adenosylmethionin syntetázy přemění na S-adenosylmethionin 
(SAM) (Markham et al. 1980), který se dále díky ACC syntáze (ACS) rozštěpí 
na 1-aminocyklopropan-1-karboxylovou kyselinu (ACC) a 5‘-methioninadenosin (MTA) (Yu 
et al. 1979), který se dále účastní reakcí Yangova cyklu (Bakshi et al. 2015). Dalším enzymem, 
který je důležitý pro syntézu ethylenu, je ACC oxidáza (ACO). V buňce se ACO nachází 
v cytoplasmě (Hudgins et al. 2006), dále může být ACO lokalizována také na vnější straně 
plasmatické membrány (Ramassamy et al. 1998). ACC se působením ACC oxidázy rozštěpí 
na ethylen, CO2 a HCN (Peiser et al. 1984), přičemž HCN je dále přeměněn na ß-kyanoalanin 
(Miller & Conn 1980). Biosyntetická dráha ethylenu je znázorněna na obrázku 6. 
 
Obr. 6: Schéma biosyntetické dráhy ethylenu v rostlinách, šipky značí jednotlivé kroky 
biosyntetické dráhy; (ATP) adenosintrifosfát, (PPi) pyrofosfát, (Pi) fosfát, ostatní zkratky jsou 
vysvětleny v obrázku 
Převzato z: Bakshi et al. (2015) 
 
Je známo několik forem prekurzoru ethylenu. Prvním z objevených konjugátů ACC je 




ve vakuole (Pedrenro et al. 1991). MACC může být za určitých podmínek, jako je jeho vysoká 
koncentrace, opět přeměněn na ACC, a nejspíš tak v některých případech slouží coby zásobní 
molekula ACC (Hanley et al. 1989; Jiao et al. 1986). Dalšími objevenými formami ACC je 
γ-glutamyl-ACC (GACC) (Martin et al. 1995) a jasmonyl-ACC (JA-ACC) (Staswick & Tiryaki 
2004). 
Kromě biosyntézy má v rozvoji poznání funkcí ethylenu v rostlinném organismu význam také 
porozumění jeho signalizaci. Receptory ethylenu, mezi které patří EIN4 (ethylene 
insensitive 4), ERS1 a ERS2 (ethylene response sensor 1, 2),  ETR1 a ETR2 (ethylene response 
1, 2), se nachází na membráně endoplasmatického retikula (Grefen et al. 2008) a Golgiho 
aparátu (Dong et al. 2008). Tyto receptory jsou navázány na kinázu CTR1 (constitutive triple 
response 1), která je v nepřítomnosti ethylenu aktivní (Clark et al. 1998; Huang et al. 2003). 
V tomto případě je protein EIN2 (ethylene insensitive 2) touto kinázou fosforylován a je 
neaktivní (Ju et al. 2012). Je obecně přijímáno, že po navázání ethylenu na receptor dojde 
k inaktivaci CTR1 (Müller et al. 2002), protein EIN2 je aktivován a může řídit transkripční 
faktory EIN3/EIL (ethylene insensitive 3/ethylene insensitive 3-like), a dochází tak k expresi 
genů řízených působením ethylenu (An et al. 2010).  
V rostlině může být ethylen nebo jeho prekurzor transportován na krátké i dlouhé vzdálenosti. 
Samotný ethylen má coby plyn schopnost difúze a může se tak transportovat na krátké 
vzdálenosti mezi sousedícími buňkami, skrze aerenchym se takto může v rostlině pohybovat 
na dlouhé vzdálenosti (de Poel & Van Der Straeten 2014). Dokonce může ethylen difundovat i 
mimo rostlinu, ve které byl syntetizován. Jeho uvolňování do okolí má důležitý efekt například 
na okolní plody, jejichž zrání je tak urychlováno (Bregoli et al. 2002). Prekurzor ethylenu, 
ACC, může být na dlouhé vzdálenosti transportován xylémem např. v podmínkách hypoxie 
(Bradford & Yang 1980). 
 
4.2.2 Procesy regulované prostřednictvím ethylenu 
Ethylen se v rostlině účastní regulace řady procesů. Podílí se na regulaci dormance a klíčení 
semen, kde společně s gibereliny podporuje přechod z klidové fáze do procesu klíčení (Calvo 
et al. 2004; Corbineau et al. 1988). Ethylen je také známý jako hormon trojné odpovědi. 
Po vyklíčení roste semenáček ve tmě a působením ethylenu ustává dlouživý růst kořene a 
hypokotylu, růst těchto orgánů pokračuje radiálně, a navíc se ohýbá vrchol hypokotylu 
s děložními lístky (Li et al. 2007; Guzman & Ecker 1990), které jsou tak společně s apikálním 




v rostlinném vývoji ethylen účastní událostí spojených se zráním dužnatých plodů (Hiwasa et 
al. 2003; Xiao et al. 2013). Při tomto procesu dochází ke změnám barvy, kdy se rozpadá 
chlorofyl a akumulují se karotenoidy, částečně se degradují buněčné stěny buněk, uvolňují se 
aromatické látky a hromadí se cukry a další živiny (Giovannoni 2004). Na zrání plodů může 
dále navazovat abscise (Merelo et al. 2017), která postihuje také řadu dalších rostlinných 
orgánů, například listy (Agustí et al. 2008) nebo květy (Patharkar & Walker 2015). Během 
abscise dochází ke ztenčování buněčných stěn buněk v oblasti místa oddělení daného orgánu 
(Morre 1968). Abscise může být spuštěna v závislosti na stádiu senescence (Chatterjee & 
Leopold 1965) nebo v důsledku nedostatku vody (Patharkar & Walker 2016) či poranění 
(Orozco-Cárdenas & Ryan 2003). Tento děj je řízen rovnováhou mezi auxinem a ethylenem. 
Auxin abscisi zabraňuje, během zvyšující se hladiny ethylenu jsou ovšem inhibiční účinky 
auxinu potlačovány a může tak dojít k oddělení orgánu od organismu (Li & Yuan 2008). 
Ukazuje se, že i samotná ACC má fyziologické účinky i bez toho, aby byla přeměněna 
na ethylen. Například ACC hraje roli v rostlinném rozmnožování, kde se podílí na atraktanci 
pylové láčky vajíčkem (Mou et al. 2020). 
 
4.2.3 Význam ethylenu v regulaci růstu kořenového systému a utváření vnitřní 
struktury kořene 
K nejdůležitějším adaptacím kořene, které ethylen reguluje, patří diferenciace aerenchymu. 
Ethylen se podílí na vzniku konstitutivního aerenchymu i na vývoji aerenchymu indukovaném 
zaplavením (Yamauchi et al. 2016; Yukiyoshi & Karahara 2014).  
Vývoj aerenchymu byl studován např. v adventivních kořenech rýže kultivaru Shiokari a 
u kukuřice (Yamauchi et al. 2016). U rýže byly vybrány rostliny divokého typu (WT) a rostliny 
s mutací rcn1/OsACO5 (reduced culm number1/Oryza sativa ACC oxidase 5), které oproti WT 
vykazovaly nižší expresi genů pro biosyntézu ethylenu. Rostliny divokého typu pěstované 
za přístupu vzduchu vytvářely ve svých kořenech méně aerenchymu než v podmínkách 
zaplavení, rostliny rcn1 obsahovaly za obou podmínek podobné množství aerenchymu. Když 
byl do prostředí přidán 1-MCP (1-methylcyclopropene), což je inhibitor signalizace ethylenu 
(Serek et al. 1994), pak se u WT rostlin množství aerenchymu snížilo, u mutantních rostlin 
nebyla postřehnuta žádná změna. V kořenech kukuřice pěstované ve stejných podmínkách jako 
rýže aerenchym vznikal pouze při zaplavení, ale po aplikaci ACC se toto pletivo formovalo i 
u kořenů, ke kterým byl umožněn přístup vzduchu. Při sledování exprese genů se zjistilo, že 




se ethylen u tohoto kultivaru rýže podílí na tvorbě konstitutivního aerenchymu. Při aplikování 
1-MCP došlo u WT ale pouze k částečné inhibici aerenchymu a konečné množství tohoto 
pletiva bylo stejné jako u rcn1 mutanta. Vznik konstitutivního aerenchymu je tedy u kultivaru 
Shiokari částečně regulován ethylenem a zároveň i cestou, která je na ethylenu nezávislá. 
V kořenech kukuřice, která roste typicky v nezaplavovaných oblastech, se konstitutivní 
aerenchym nevytvářel. Ze zmíněných výsledků lze usuzovat, že tvorba aerenchymu 
indukovaného vnějšími podmínkami je závislá na regulaci ethylenem. Autoři této práce také 
navrhli následující způsob, jakým se ethylen podílí na vzniku indukovaného aerenchymu. Díky 
tomu, že v rýži vzniká aerenchym konstitutivně, se může během zaplavení do kořenů rychleji 
transportovat kyslík, který je potřebný pro funkci ACO, a indukovaný aerenchym tak může 
v rýži vznikat rychleji než u kukuřice, kde se konstitutivního aerenchymu vytváří mnohem 
méně (Yamauchi et al. 2016). 
O tom, že se ethylen podílí na tvorbě konstitutivního aerenchymu v kořenech rýže, referuje také 
práce (Yukiyoshi & Karahara 2014). Zde byly pro výzkum použity rostliny kultivaru 
Nipponbare, které byly pěstovány mezi dvěma plotnami agaru s různým složením. Z jedné 
strany byly kořeny obklopeny agarem obsahujícím ACC, ze strany druhé byla umístěna 
kontrolní agarová deska bez ACC. V kořenech se ze strany s přístupem k ACC formoval 
aerenchym dříve než v druhé části kořene na kontrolní straně. V případě, že byl k oběma 
stranám aplikován navíc 1-MCP, pak byly účinky ACC omezeny, což se projevilo zpomalením 
vývoje aerenchymu. Na kontrolní straně vznikal za těchto podmínek aerenchym také později, 
což naznačuje, že je ethylenem tvorba konstitutivního aerenchymu regulována (Yukiyoshi & 
Karahara 2014). Tvorba aerenchymu v kořenech rýže pěstované ve zmíněných podmínkách je 






Obr. 7: Tvorba aerenchymu v kořenech Oryza sativa 
pěstovaných v různých podmínkách, (CON) kontrolní strana, 
(ACC) strana obsahující 1µM ACC, hvězdičky označují 
vzniklé lakuny, měřítko 100 µm; (a) příčný řez kořenem 
ve vzdálenosti 35 mm od kořenové špičky pěstovaném 
mezi plotnou s ACC a kontrolní plotnou bez přidaného 
1-MCP, (c) příčný řez kořenem ve vzdálenosti 40 mm 
od kořenové špičky pěstovaném mezi plotnou s ACC a 
kontrolní plotnou s přidaným 1-MCP 





Pro vznik lysigenního aerenchymu v kořenech rýže v důsledku zaplavení byl navržen 
následující model (Yamauchi et al. 2017). Během zaplavení se v kořenech hromadí ethylen 
kvůli zhoršené difúzi do okolního prostředí a díky jeho zvýšené biosyntéze. V důsledku 
zvýšeného množství ethylenu se syntetizuje více proteinů RBOH (respiratory burst oxidase 
homolog), které v apoplastu redukují molekulu kyslíku na superoxidový radikál, jenž se dále 
může přeměnit na jinou formu ROS, peroxid vodíku. Ten má schopnost dostat se 
přes plazmatickou membránu do cytosolu (Yamauchi et al. 2011). Vysoké množství ROS 
uvnitř buňky i v apoplastu vede k programované buněčné smrti buněk primární kůry a vzniku 
lysigenního aerenchymu (Yamauchi et al. 2017). 
Ethylen se však na tvorbě aerenchymu nemusí podílet vždy. V práci (Visser & Bögemann 2006) 
byly analyzovány rozdíly ve tvorbě aerenchymu v kořenech Juncus effussus a kukuřice. 
V kořenech sítiny se aerenchym tvořil konstitutivně nezávisle na tom, v jakém prostředí 
rostliny rostly, pěstovány přitom byly jak v hydroponii, tak v odvodněných půdách. U rostlin 
pěstovaných v kontrolovaných podmínkách se po přidání ethylenu nezměnila míra elongace 
kořenů a množství i velikost mezibuněčných prostor zůstala také na stejné úrovni. Po aplikaci 
1-MCP se žádný ze sledovaných parametrů rovněž nezměnil. Tyto výsledky svědčí o tom, že 
tvorba konstitutivního aerenchymu v sítině není závislá na ethylenu. V kořenech kukuřice 
pěstované ve stejných podmínkách ovšem byla situace odlišná. Při zvýšeném množství 




byl zastaven dlouživý růst. Po následném přidání 1-MCP se aerenchym vytvářet přestal a 
elongaci nebylo vlivem ethylenu zabráněno (Visser & Bögemann 2006). Aerenchym 
v kořenech kukuřice byl zkoumán také v práci Lenochová et al. (2009). Rostliny byly 
pěstovány v podmínkách upravených tak, aby nebyly vystaveny stresovým faktorům. 
V kořenech byl sledován konstitutivní aerenchym. Pokud byl ke kořenům aplikován AOA 
(aminooxy-acetic acid hydrochloride), inhibitoru syntézy ethylenu, aerenchym se nevytvářel. 
V kukuřici tedy ethylen reguluje vznik konstitutivního aerenchymu (Lenochová et al. 2009). 
Kromě vývoje aerenchymu hraje v kořenech ethylen roli i v regulaci diferenciace 
apoplastických bariér. V práci Barberon et al. (2016) se kromě vlivu deficience některých prvků 
a působení ABA na vytváření apoplastických bariér v kořenech Arabidopsis thaliana zkoumalo 
také to, jakou roli má v jejich tvorbě právě ethylen. Při aplikaci ACC do růstového média došlo 
k tomu, že se již vytvořené suberinové lamely v endodermis zmenšovaly a v mladších částech 
kořene bylo jejich syntéze zabráněno. Podobný účinek měla na anatomii kořenů i deficience 
železa, manganu a zinku. U rostlin mutantních v signalizaci ethylenu (mutanti etr1 a ein3) 
nacházejících se v nedostatku těchto živin nebyly pozorovány změny v množství suberinu. 
Při nedostatku železa byl k rostlinám aplikován AVG (aminoethoxyvinylglycine), což je 
inhibitor syntézy ethylenu, a ani v tomto případě nebyla suberinizace ovlivněna. Závislost 
tvorby Casparyho proužků na ethylenu nebyla pozorována. Podle autorů řídí degradaci 
suberinových lamel v endodermis při deficienci některých živin právě ethylen. Díky menšímu 
množství suberinu mohou živiny snáze přejít z apoplastu primární kůry do cytoplasmy 
endodermálních buněk, což usnadní jejich příjem do rostliny a umožní zlepšení růstu rostliny 
(Barberon et al. 2016). Schéma diferenciace suberinových lamel v závislosti na ethylenu a 
deficienci živin je na obrázku 5. 
O tom, že ethylen negativně reguluje diferenciaci apoplastických bariér, referuje i studie Liu et 
al. (2021), která se zabývala vlivem ethylenu na apoplastické bariéry v souvislosti s tolerancí 
Sedum alfredii ke kadmiu. Stejně jako ve výše zmíněné práci (Tao et al. 2021) byly pro výzkum 
použity tolerantní (HE) a netolerantní (NHE) ekotypy. V podmínkách, kdy byly rostliny 
vystaveny kadmiu, se aplikace ACC u NHE projevila v prodloužení vzdálenosti 
mezi kořenovou špičkou a místem, kde se v endodermis diferencovaly Casparyho proužky, 
u HE byly Casparyho proužky v přítomnosti i absenci kadmia vždy ve větší vzdálenosti 
od špičky než u NHE a aplikace ACC neměla na jejich diferenciaci vliv. Pokud bylo k rostlinám 
rostoucím v přítomnosti kadmia přidáno AVG, pak se vzdálenost Casparyho proužků od špičky 




kadmia vedla zvýšená koncentrace ACC ke zpoždění jejich diferenciace a tloušťka buněčných 
stěn byla u endodermálních buněk menší. Při aplikaci AVG se suberinizace u obou ekotypů 
naopak zvýšila. Z výsledků vyplývá, že zvyšující se koncentrace ethylenu vede ke zpoždění 
formování apoplastických bariér (Casparyho proužků i suberinových lamel). V HE byla 
produkce ethylenu vždy vyšší než u NHE a díky vyšší absenci bariér je zde umožněn vstup 
kadmia do rostliny (Liu et al. 2021), kde se může následně v prýtu akumulovat (Sun et al. 2007). 
Oproti tomu relativně nižší množství ethylenu v NHE vede k tomu, že se v kořenech těchto 
rostlin Casparyho proužky a suberinové lamely syntetizují ve vývoji dříve, a je tak transportu 
kadmia apoplastickou cestou zabráněno (Liu et al. 2021). 
Ethylen má při deficienci živin kromě regulace syntézy apoplastických bariér roli také 
v utváření architektury kořenového systému. Ovlivňuje např.  diferenciaci kořenových vlásků 
(Jung et al. 2009). V případě, že byly kořeny Arabidopsis thaliana vystaveny nedostatku 
draslíku, byl růst kořenových vlásků stimulován. V přítomnosti inhibitorů biosyntézy ethylenu 
AVG a AIB (aminoisobutyric acid) byl růst kořenových vlásků zastaven. Ovlivněna byla také 
délka hlavního kořene, jehož růst byl za nedostatku draslíku u rostlin divokého typu inhibován, 
avšak u mutantních rostlin insenzitivních k ethylenu růst kořene zastaven nebyl (Jung et al. 
2009). 
Změny na úrovni architektury kořenového systému Arabidopsis thaliana byly pozorovány také 
v případě toxicity kadmia. V rostlinách vystavených kadmiu byla pozorována zvýšená exprese 
genů pro biosyntézu i signalizaci ethylenu. Elongace hlavního kořene byla u rostlin 
vystavených těmto podmínkám inhibována. Rostliny divokého typu vytvářely oproti rostlinám 
rostoucích v kontrolních podmínkách více laterálních kořenů a hustota kořenových vlásků byla 
taktéž zvýšena. Naproti tomu u rostlin mutantních v signalizaci ethylenu byl počet laterálních 






V práci byly shrnuty dosavadní poznatky o strukturních adaptacích kořene a roli ABA a 
ethylenu v jejich utváření. Prvními vybranými adaptacemi byly apoplastické bariéry, 
definované vrstvy buněk nazývané endodermis a exodermis. V buněčných stěnách těchto buněk 
se diferencují modifikace buněčné stěny, vznikající ukládáním biopolymerů ligninu a suberinu 
– Casparyho proužky a suberinové lamely, které vytváří bariéru transportu látek apoplastem. 
Díky tomu je na úrovni kořene umožněn selektivní příjem látek a zároveň je zabráněno jejich 
zpětnému toku. Tyto vlastnosti apoplastických bariér jsou v nepříznivém prostředí pro rostlinu 
velmi důležité. Druhou vybranou adaptací byl aerenchym, pletivo s velkými mezibuněčnými 
prostory, které může vznikat několika možnými způsoby. Toto pletivo je výhodnou adaptací 
především v podmínkách zaplavení, kdy je omezen transport plynů mezi kořeny a prostředím. 
Díky aerenchymu mohou být plyny rychle transportovány rostlinným tělem. 
V nejdůležitější části práce byly analyzovány role dvou fytohormonů, kyseliny abscisové a 
ethylenu v rostlině, přičemž důraz byl kladen hlavně na jejich význam v regulaci utváření 
struktury kořene. Kyselina abscisová v kořenech stimuluje diferenciaci suberinových lamel 
v podmínkách deficience živin, toxicitě NaCl a v některých případech také při toxicitě kadmia. 
Často je ABA spojována se stresem způsobeným nedostatkem vody. Má klíčovou úlohu 
v procesu zavírání průduchů a pravděpodobně také stimuluje aktivitu aquaporinů v kořenech, 
čímž je usnadněn příjem vody. V suchu má ABA úlohu rovněž v inhibici růstu laterálních 
kořenů. Není známo, že by ABA v kořenech regulovala vznik aerenchymu. Ethylen má 
významnou roli v tvorbě indukovaného a v některých případech také konstitutivního 
aerenchymu. V deficienci živin a toxicitě kadmia inhibuje ukládání suberinových lamel. Dále 
v nedostatku živin stimuluje nárůst počtu laterálních kořenů i kořenových vlásků. 
Zmíněné poznatky by se daly využít například v zemědělství, kde by se ve vlastnostech 
kulturních plodin přihlíželo k tomu, aby byly pro pěstování vybírány například takové rostliny 
nebo kultivary, které by některý z těchto fytohormonů více syntetizovaly, a v důsledku toho 
byly odolnější vůči nepříznivým podmínkám stanoviště. V současné době je výzkumů 
zaměřených na to, jakou roli má kyselina abscisová nebo ethylen na diferenciaci apoplastických 
bariér, poměrně málo. Například účast těchto fytohormonů v procesech vedoucích k syntéze 
Casparyho proužků dosud téměř nebyla zkoumána, a tak bude úkolem budoucích výzkumů i 
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